
緒言
　藻食動物の採食は付着藻類群落の現存量の動態を決める主
な要因の一つである（Feminella & Hawkins 1995，Gruner et 

al. 2008，Hillebrand 2008, 2009）。一般に，餌生物の現存量
は，捕食者の採食と餌生物の増殖が均衡する現存量に収束す
る（Case 2000）。餌生物の密度と捕食者の採食速度（捕食者
1個体が単位時間当たりに採食する餌生物量）の関係は機能
的反応であり（Solomon 1949），様々な種類の動物で評価さ
れている（Jeschke et al. 2004）。藻食動物が付着藻類を採食す
る速度は，これまでに放射性リン同位体を用いて米国の森林
地帯を流れる小河川に生息する巻貝類個体群で測定されてい
る（Elwood & Nelson 1972）。また，既往研究の実験データ
を用いた解析から，藻食動物 1個体当たりの剥ぎ取り速度（藻
食動物 1個体が 1日当たりに基質から剥ぎ取る付着藻類量）
は，付着藻類の可用性（藻食動物を除去した場所の実験終
了時の付着藻類現存量で評価）および藻食動物の大きさに比
例し，藻食動物の現存量に反比例することが報告されている
（Cattaneo & Mousseau 1995）。しかし，河川付着藻類群落に
対する藻食動物の機能的反応は未だ明らかにされていない。
　これまでに提案されている捕食者の機能的反応を表す数理
モデルは大きく 2つのタイプ，餌生物の個体数密度のみを変

数とするモデル（prey-dependent model）および餌生物と捕
食者の個体数密度を変数とするモデル（predator-depended 

model）に分かれる（Abrams & Ginzburg 2000）。Holling 

(1959a, b)は，餌生物の個体数密度を変数とする 3つの機能
的反応モデル，type Iモデル（採食速度が線形増加し，ある
餌生物の個体数密度で一定になる），type IIモデル（採食速
度の増加率が徐々に低下して一定の採食速度に達する）およ
び type IIIモデル（採食速度が S字曲線を描いて増加して一
定になる）を提案した。それらのモデルは，現在，捕食者の
機能的反応を表す基本モデルになっている。その後，Holling

のモデルを修正して，餌生物と捕食者の個体数密度を変数と
するモデル（Beddington 1975，DeAngelis et al. 1975）およ
び捕食者と餌生物の個体数密度の比率を変数とするモデル
（Arditi & Ginzburg 1989，Arditi & Akçakaya 1990）が提案さ
れている。それらの数理モデルの有効性は，餌生物および捕
食者の個体数密度が異なる条件で採食速度を調べた実験およ
び野外調査で検証されている（Vucetich et al. 2002，Jost et al. 

2005，Kratina et al. 2009）。
　アユ Plecoglossus altivelis (Temminck & Schlegel)は日本の
河川に広く分布する両側回遊魚である。本種は重要な内水
面水産資源であり，日本各地の河川で種苗放流を中心とし
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た増殖事業が行われている。河川に遡上した稚アユは付着
藻類を主な食物として成長し，その中にはなわばりを形成し
て付着藻類を排他的に利用する個体も見られる（Iguchi & 

Hino 1996）。アユの採食は付着藻類群落の現存量の増加を
抑制し，糸状ラン藻 Tapinothrix janthina (Bornet & Flahault) 

Bohunická & J. R. Johansenが優占する群落の形成を促す（Abe 

et al. 2001）。そして，それらの変化は付着藻類群落の増殖速
度に影響を及ぼす（Abe et al. 2007）。日本の河川生態系にお
いて，アユは付着藻類群落の動態および一次生産力に大きな
影響を及ぼし得る一次消費者である。その影響を予測するに
は，先ず，アユが付着藻類を剥ぎ取る速度と付着藻類群落の
現存量との関係（付着藻類群落に対するアユの機能的反応）
を把握することが必要である（Case 2000）。そこで本研究では，
アユの個体数密度を調節した人工河川に形成された付着藻類
群落の現存量の時間変化から，異なる付着藻類群落の現存量
およびアユの個体数密度におけるアユ 1尾当たりの剥ぎ取り
速度を推定した。そして，得られたデータを，これまでに提
案されている代表的な機能的反応モデルに適用して，河川付
着藻類群落に対するアユの機能的反応を表す数理モデルにつ
いて検討した。

材料と方法
アユ 1尾当たりの剥ぎ取り速度の推定
　本研究では，アユに採食されている付着藻類群落の現存量
Niにおける現存量の時間変化を下記の微分方程式（式 1）で
表した。
　　　dNi/dt = miNi − si （式 1）
ここで，tは時刻，miは現存量 Niにおける付着藻類群落の増
加率を表す。siは，現存量 Niにおけるアユの採食によって単
位時間当たりに減少する付着藻類群落の現存量を表し，アユ
1尾当たりの剥ぎ取り速度とアユの個体数密度の積に等しい。
　式 1の微分方程式を解いて，下記の式 2を得る。
　　　N(t) = mi

−1(exp(mit)(miNi − si) + si) （式 2）
ここで，t = 0の時の現存量を Niとする。
　攪乱の影響がない条件下で，群落が肥厚して藻類細胞が自
然に剥離する以前の付着藻類群落の現存量の時間変化は，ロ
ジスティック式で近似できる（阿部ら 2002）。よって，現存
量 Niにおける現存量の増加率miは，ロジスティック式を変
形した下記の式 3で表される。
　　　mi = Ni

−1dNi /dt = r (1 − K−1Ni) （式 3）
ここで，rおよび Kは，それぞれ付着藻類群落の内的自然増
加率および最大現存量を表す。
　本研究では，アユに採食されていない付着藻類群落の現存
量の時間変化から，付着藻類群落の増加率と現存量の関係式
（式 3）を推定した。アユを収容していない人工河川を準備し，
そこに形成された付着藻類群落の現存量を実験開始から 2日
毎に 24日間（計 13回）測定した。そして，下記の式 4によ
り各採集日の現存量における増加率を算出した。なお，解析
には，藻類細胞の剥離により現存量が大きく減少する以前の

現存量データを用いた。
　　　m(Nt) = ln(Nt+2 Nt

−1)/2 （式 4）
ここで，Ntおよび Nt+2は，それぞれ実験開始から t日および
t+2日の付着藻類群落の現存量を示す。m(Nt)は現存量 Ntの
時の増加率を示す。そして，各採集日の現存量を説明変数お
よび増加率を目的変数とした回帰分析により式 3を推定した。
　付着藻類群落の現存量 Niにおけるアユ 1尾当たりの剥ぎ取
り速度（gi）は，式 2を変形した下記の式 5を用いて推定した。
　　　gi = si/D = mi(Ni (t) − Ni exp(mit))D−1(1 − exp(mit))−1

 （式 5）
ここで，Dはアユの個体数密度を示す。
　本研究では，アユに採食されている付着藻類群落の現存量
の時間変化から，アユ 1尾当たりの剥ぎ取り速度を推定した。
アユの収容個体数を変えた人工河川を準備し，そこに形成さ
れた付着藻類群落の現存量を実験開始から 2日毎に 24日間
（計 13回）測定した。そして，各採集日の現存量を式 3に代
入して推定したmiおよびアユの個体数密度を式 5に代入し
て，各採集日の現存量におけるアユ 1尾当たりの剥ぎ取り速
度を推定した。

付着藻類群落の現存量データの収集
　付着藻類群落の現存量の時間変化を 2回の実験（実験 1は
2007年 6月 11日～ 7月 5日，実験 2は 2007年 7月 24日～
8月 17日）で測定した。実験に用いた人工河川は，独立行政
法人旧水産総合研究センター中央水産研究所上田庁舎（36°23′ 
N, 138°16′ E）の敷地内にある横列した 4つの防水コンクリー
ト製屋外池（4 × 2 m）内に作成した。各屋外池に地下水（8.6 

L min−1）と千曲川の河川水（3.0 L min−1）を注水して水深 30 

cmに調整し，塩ビ板（高さ 20 cm）とビニール金網（高さ
90 cm，網目合 6 mm）を使って各屋外池内を 2つの区画（2 

× 2 m）に分けた。そして，各区画に水中ポンプを置いて水流（流
速 21.4～ 47.3 cm s−1）を起こしたものを人工河川とした（Abe 

et al. 2007）。各人工河川内の 6カ所で測定した流速の平均値
は，8つの人工河川の間で有意な差はみられなかった（一元
配置分散分析，F7, 40 = 0.048，p > 0.9）。各人工河川の底をビニー
ル金網（網目合 6 mm）で覆って池底の付着藻類をアユが採
食し難い状態にした後，金網の上に 25枚の素焼きタイル（30 

× 30 cm）を並べてアユの採食場所とした。実験中にアユの採
食によって T. janthinaが増殖して付着藻類群落の増加速度が
変化することを防ぐため，実験 1開始 2週間前にアユ 10個体
（平均標準体長 97 mm ± 4（標準偏差），平均体重 13.25 g ± 

1.79，n = 80）を各人工河川に収容して付着藻類を採食させて，
素焼きタイル上に予め T. janthinaを増殖させた。実験 1終了
後，人工河川の壁面および底面に付着した藻類をデッキブラ
シでこそぎ落とし，全ての素焼きタイルを入れ替えた。そして，
実験 2開始 9日前にアユ 5個体（139 mm ± 3，37.88 g ± 2.69，
n = 40）を各人工河川に収容して付着藻類を採食させた。なお，
人工河川にアユを収容している間は，防鳥網を張って水鳥の
侵入を防いだ。実験には配合飼料を給餌して実験に適した大
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きさになるまで飼育した琵琶湖産のアユを用いた。供試魚の
取り扱いは，日本学術会議（2006）が策定した「動物実験の
適正な実施に向けたガイドライン」に準じて行った。
　8つの人工河川に予め収容していたアユを全て取り上げた
あと，各屋外池の 1つの人工河川にはアユを収容せず，もう
一方の人工河川にそれぞれアユ 2尾（0.9尾m−2），4尾（1.8

尾m−2），10尾（4.4尾m−2）および 20尾（8.9尾m−2）を収
容した。アユの個体数密度は，素焼きタイルで覆われた底面
積（2.25 m2）当たりで算出し，自然条件下でみられる範囲内
（Abe et al. 2004）に設定した。実験に使用した 36個体のアユ
の標準体長および体重の平均値（標準偏差）は，実験 1では
それぞれ 112 mm（± 4）および 19.58 g（± 2.65），実験 2で
はそれぞれ 144 mm（± 4）および 41.76 g（± 4.29）であった。
アユの平均体重は，実験 1および実験 2の間で有意な差がみ
られ（Welchの t検定，df = 58.25，t = −26.04，p < 0.001），
実験 1に比べて実験 2で大きかった。実験期間中，人工河川
内のアユの状態を毎日観察して衰弱・死亡した個体がいた場
合は，同程度の体重の個体と入れ替えた。また，観察中に一
定の場所を遊泳し，その場所に侵入した他個体に向かって突
進・追尾した個体をなわばり個体としてその尾数を記録した。
実験期間中の水温は，15.9～ 25.4°C（実験 1）および 18.6～
26.6°C（実験 2）の範囲で変動した。
　付着藻類は，各人工河川の底を 6つの場所に分け，それぞ
れの場所から無作為に選んで取り上げた 1枚の素焼きタイル
表面に置いた 5 × 5 cmの方形枠内からナイロンブラシと洗ビ
ンを用いて採集した。採集した試料は直ちにガラス繊維ろ紙
（Whatman GF/C，Whatman International Ltd，Maidstone，
England）でろ過し，現存量測定用の試料とした。なお，実験
開始時の付着藻類試料は 2つに小分けし，1つの試料は種類
組成分析用に 10%ホルマリンで直ちに固定した。もう 1つの
試料はガラス繊維ろ紙でろ過して現存量測定用の試料とした。
　本研究では，付着藻類群落の現存量を強熱減量（AFDM）
で表した。ガラス繊維ろ紙でろ過した試料を 80°Cで 1日間乾
燥させて 0.01 mgまで乾燥重量を秤量した。その後，500°C
で 1時間燃焼させて再び 0.01 mgまで重量を測定した。燃焼
後に減少した重量を採集面積（25 cm2）で除して現存量を算
出した（Steinman & Lamberti 1996）。各採集日の現存量は 6

つの場所から採集した試料の平均値とした。付着藻類群落の
種類組成は，Power et al. (1988)の方法を用いて求めた。トー
マ血球計算盤の計算室に固定した試料を滴下し，光学顕微鏡
（×400）を用いて目盛標線の交点上にあった藻類の種類を記
録した。各種類の優占度は，藻類を観察した交点の総数に対
する各種類が観察された交点数の割合とした。

統計解析
　全ての統計解析は，有意水準 α = 0.05とし，統計解析フリー
ソフト R version 4.1.1を用いて行った（R Core Team 2021）。
アユを収容していない 4つの人工河川に形成された付着藻類
群落の増加率は，現存量を共変量，人工河川を説明変数，お

よび増加率を目的変数とした共分散分析により比較した。4

つの人工河川の間で増加率に有意な差が認められなかった場
合は，4つの人工河川の現存量データをまとめて回帰分析を
行い，増加率と現存量の関係式（式 3）を推定した。なお，
回帰分析は，線形回帰分析の前提（残差の等分散性と正規性，
および説明変数と目的変数の線形性）を満たしていることを
確認してから行った。線形回帰分析の前提の包括的検査は，
Rパッケージ “gvlma”（Pena & Slate 2019）を用いた。
　異なる付着藻類群落の現存量およびアユの個体数密度にお
けるアユ 1尾当たりの剥ぎ取り速度の推定値を，非線形回帰
分析を用いて代表的な 9つの機能的反応モデル（Table 3）に
当てはめてモデル変数を推定した。本研究で用いたモデル
は，3つのモデル変数，探索率（searching rate，捕食者が餌
生物を探索する単位時間当たりの面積），処理時間（handling 

time，捕食者が餌生物を追いかけて捕食し，次の餌生物の探
索を開始するまでに要する時間）および干渉係数（interference 

coefficient，捕食者個体間の干渉の強さを表す）を含む。
　なお，Beddington（1975）のモデルに代入するアユの個体
数密度（D′）は下記の式 6を用いて算出した。
　　　D′ = (F − 1)A−1 （式 6）
ここで，Fおよび Aは，それぞれ人工河川に放流したアユの
尾数および素焼きタイルで覆った人工河川の底面積を示す。
　Arditi & Akçakaya (1990)のモデルには，アユを収容した人
工河川の各採集日の付着藻類群落の現存量とアユの個体数密
度の比を代入した。実験で得られたデータに対するモデルの
当てはまりの良さは，倹約性を基に評価した。補正赤池情報
量規準（AICc）が最も小さいモデルを最適モデルとし，最適
モデルの AICcの差（ΔAICc）が 2以下のモデルを，当てはま
りの良いモデルとした（Anderson et al. 2000）。AICcは Rパッ
ケージ “AICcmodavg”（Mazerolle 2020）を用いて算出した。

結果
実験期間中のアユの状態
　実験 1では，アユの個体数密度 1.8尾m−2の人工河川で実
験開始から 7日，15日，18日および 22日後に，8.9尾m−2

の人工河川で 15日後にそれぞれアユ 1尾の死亡を確認し，同
程度の体重の個体と入れ替えた。実験 2では，4.4尾m−2の
人工河川で 22日後に，8.9尾m−2の人工河川で 16日後にそ
れぞれアユ 1尾の死亡を確認し，同程度の体重の個体と入れ
替えた。また，実験 1では 4.4尾m−2および 8.9尾m−2の人
工河川でなわばり個体をそれぞれ 1尾および 2尾観察した。
実験 2では，1.8尾m−2，4.4尾m−2および 8.9尾m−2の人工
河川でなわばり個体をそれぞれ 1尾，2尾および 2尾観察した。

実験開始時の付着藻類群落の種類組成
　実験 1および実験 2の開始時に，全ての人工河川で T. janthina

が増殖し，珪藻類に匹敵する構成種となっていた（Table 1）。
なお，実験 2では，T. janthinaと同様に基質に固着するラン
藻類 Chamaesiphon spp.が多くみられた。
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付着藻類群落の増加率と現存量の関係
　実験 1および実験 2共に，アユを収容していない 4つの人
工河川に形成された付着藻類群落の現存量は，始め指数関数
的に増加した後，徐々に増加率が低下して最大現存量に達し
た。その後，藻類細胞が自然に剥離して減少した（Fig. 1）。
そこで，剥離により現存量が大きく減少する以前のデータ（実
験 1では 0～ 12日，実験 2では 0～ 8日）を用いて付着藻
類群落の現存量と増加率との関係を解析した。共分散分析の
結果，実験 1および実験 2共に，現存量と人工河川の交互作
用（実験 1では F3, 16 = 0.237，p = 0.869，実験 2では F3, 4 = 

4.011，p = 0.107）および 4つの人工河川の増加率（実験 1で
は F3, 19 = 0.896，p = 0.462，実験 2では F3, 7 = 2.172，p = 0.179）
に有意な差は認められなかった。そこで，4つの人工河川の
現存量データをまとめて回帰分析した結果，現存量が増加率
の変動を有意に説明する直線回帰式が得られた（Fig. 2，実験
1では F1, 22 = 140.5，p < 0.001，実験 2では F1, 10 = 147.4，p < 

0.001）。また，推定した直線回帰式の切片および傾きは，全

て有意であった（Table 2）。なお，共分散分析の結果，実験 1

と実験 2の回帰式の傾きに有意な差が認められた（現存量と
実験の交互作用，F1, 32 = 10.061，p < 0.005）。

Table 1.  Taxonomic composition of benthic algal mats developed in 
the fish exclosures and enclosures at the start of the experiment 1 and 
2. Mean values (± 1 SD) of the dominance of diatoms, T. janthina and 
others are indicated.

Diatoms T . janthina Others

Experiment 1

Exclosure 0.41 ± 0.01 0.57 ± 0.05 0.03 ± 0.04

Enclosure 0.53 ± 0.02 0.44 ± 0.04 0.03 ± 0.03

Experiment 2

Exclosure 0.35 ± 0.13 0.43 ± 0.11 0.23 ± 0.05

Enclosure 0.40 ± 0.14 0.35 ± 0.10 0.26 ± 0.09

Fig. 1.  Biomass accumulation of the benthic algal mats developed in the four fish exclosures in experiment 1 (open circle, a, b, c, d) and 2 (closed 
circle, e, f, g, h). Mean values (± 1 SD) are plotted. The biomass data in the shaded area were excluded from the analysis due to the inclusion of 
data after biomass losses by auto-sloughing.

Fig. 2.  Relationship between the growth rates and biomass of benthic 
algal mats developed in the four fish exclosures in experiment 1 (open 
circle) and 2 (closed circle).

Table 2.  Coefficients (± 1 SE) of the linear regression equations 
describing the relationship between the biomass and growth rates of 
the benthic algal mats developed in the fish exclosures in experiment 
1 and 2.

Intercept Slope

Experiment 1 0.467 ± 0.028＊ −1.125 × 10−2 ± 0.095 × 10−2＊

Experiment 2 0.591 ± 0.020＊ −2.086 × 10−2 ± 0.172 × 10−2＊

＊p < 0.01
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河川付着藻類群落に対するアユの機能的反応
　アユを収容した人工河川に形成された付着藻類群落の現存
量は 1.9～ 24.1 g m−2の範囲で変動し，アユの個体数密度が
大きい人工河川ほど現存量の増加が抑制される傾向がみられ
た（Fig. 3）。推定したアユ 1尾当たりの剥ぎ取り速度は，付
着藻類群落の現存量と共に増加し，アユの個体数密度が大き

いほど小さくなる傾向がみられた。また，アユの剥ぎ取り速
度に実験時期による顕著な違いはみられなかった（Fig. 4）。
　異なる付着藻類群落の現存量およびアユの個体数密度に
おけるアユ 1尾当たりの剥ぎ取り速度の推定値を 9つの機
能的反応モデルに当てはめた結果，Beddington (1975)の
type IIIモデルの AICcが最も小さかった（Table 3）。また，

Fig. 3.  Biomass accumulation of the benthic algal mats developed in the fish enclosures at 0.9, 1.8, 4.4 and 8.9 fish m−2 in experiment 1 (open 
circle) and 2 (closed circle). Mean values (± 1 SD) are plotted.

Fig. 4.  Relationship between the per capita removal rate by P. altivelis and benthic algal biomass at the fish densities of 0.9, 
1.8, 4.4 and 8.9 fish m−2 in experiment 1 (open circle) and 2 (closed circle).
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Beddington (1975)の type IIモデル，Arditi & Akçakaya (1990)

の type IIおよび IIIモデルが ΔAICc < 2であった（Table 3）。
モデル変数の有意性検定の結果，Beddington (1975)の type 

IIおよび IIIモデルでは，3つのモデル変数のうち採食した
付着藻類の処理時間のみが有意であった（Table 4）。一方，
Arditi & Akçakaya (1990)の type IIおよび IIIモデルでは 3つ
のモデル変数，探索率，採食した付着藻類の処理時間および
干渉係数が有意であった（Table 4）。

考察
　アユ 1尾当たりの剥ぎ取り速度は，付着藻類群落の現存量
と共に増加し，アユの個体数密度が大きいほど小さくなる傾
向がみられた。倹約性を基準にモデル選択した結果（Anderson 

et al. 2000），付着藻類群落の現存量のみを入力変数とする
Holling (1959a, b)のモデルに比べて，付着藻類群落の現存量
とアユの個体数密度を入力変数とする Beddington (1975)お
よび Arditi & Akçakaya (1990)のモデルが，アユ 1尾当たりの
剥ぎ取り速度のばらつきをより良く説明するものとして選択
された。アユに採食される付着藻類の量は，付着藻類の現存
量が大きいほど多くなると考えられる。一方，付着藻類の現
存量はアユが採食すれば減少するため，アユの個体数密度が
増えるほど 1尾当たりの採食量は減少する。さらに，アユの
個体数密度の増加に伴い，アユ 1尾が付着藻類を採食するた
めに利用できる平均的な河床面積は減少する。また，他個体
に干渉して付着藻類を独占的に利用するなわばり個体の数も
変化する（Iguchi & Hino 1996）。本研究では，アユの個体数
密度が 1尾m−2以上の人工河川でなわばり個体が観察された。
アユの個体数密度の増加に伴い食物をめぐる干渉型競争が強

まることも，アユの剥ぎ取り速度が変化する一因と考えられ
る。以上により，アユ 1尾当たりの剥ぎ取り速度は，付着藻
類群落の現存量と共に，アユの個体数密度の影響を受けて変
化すると考えられる。
　付着藻類群落の現存量の増加に伴うアユ 1尾当たりの剥ぎ
取り速度の変化は，剥ぎ取り速度の増加率が徐々に低下して
一定の速度に達する type IIモデル，および剥ぎ取り速度が
S字曲線を描いて増加して一定の値になる type IIIモデルで
より良く説明された。type IIの機能的反応は多くの動物で確
認されており，捕食者の一般的な機能的反応と考えられてい
る（Jeschke et al. 2004）。一方，捕食者が type IIIの機能的
反応を示す場合，餌生物の密度が低いときに捕食による餌生
物の死亡率が小さくなる。そのため，type IIIの機能的反応
は，捕食による餌生物の絶滅リスクを軽減すると考えられて
いる（Sarnelle & Wilson 2008）。しかし，type IIIの機能的反
応を示す捕食者の事例は非常に限られている（Jeschke et al. 

2004）。アユの機能的反応のタイプを確定するためには，付着
藻類群落の現存量が小さい状態から大きい状態までの広い範
囲にわたってアユの剥ぎ取り速度を推定する必要がある。そ
の際，付着藻類群落の現存量が小さいときの増加速度を正確
に把握し，剥ぎ取り速度を推定することが重要と考えられる。
今後，アユの個体数密度が小さい条件下でさらにデータを収
集し，付着藻類群落の現存量とアユの剥ぎ取り速度の関係を
精査することが必要である。
　付着藻類群落の現存量の時間変化からアユの剥ぎ取り速度
を推定する場合，付着藻類群落の一次生産力の違いが推定

Table 3.  Results of the model selection analysis for the fits of the nine 
functional response models using the data of both experiment 1 and 2.

Form AICc Δ AICca

Holling’s model

type I aN 317.8 59.1

type II aN /(1 + ahN ) 309.8 51.1

type III aN2/(1 + ahN 2) 301.8 43.1

Beddington’s model

type I aN /(1 + bD′) 266.8 8.1

type II aN /(1 + bD′ + ahN ) 259.4 0.7

type III aN2/(1 + bD′ + ahN2) 258.7 0.0

Arditi & Akçakaya’s model

type I aND −m 267.8 9.1

type II aND−m /(1 + ahND−m) 259.4 0.7

type III a(ND−m)2/(1 + ah (ND−m)2) 259.8 1.1

N and D are the biomass of benthic algal mats and fish density, respectively. 
D′ is the fish density calculated using the equation of (F − 1)/A. F and A are 
the number of fish released to the enclosures and surface area covered 
by the clay tiles, respectively. a and h are the searching rate and handling 
time, respectively. b and m are the interference coefficients.
aΔ AICc indicates the difference in AICc from the best fitted model.

Table 4.  Estimates and standard errors of the parameters included in 
the four parsimonious models. Results (t values) of the significance 
test for the parameters are indicated.

Parameter Estimate SE t value

Beddington’s type II model

a 0.930 0.508 1.831

b 2.269 1.590 1.427

h 0.089 0.027 3.293＊

Beddington’s type III model

a 1.598 11.571 0.138

b 41.691 308.973 0.135

h 0.167 0.014 12.156＊＊

Arditi & Akçakaya’s type II model

a 0.419 0.079 5.289＊＊

m 1.014 0.195 5.208＊＊

h 0.089 0.026 3.500＊＊

Arditi & Akçakaya’s type III model

a 0.064 0.014 4.760＊＊

m 0.652 0.132 4.957＊＊

h 0.164 0.014 11.765＊＊

a and h are the searching rate and handling time, respectively. b and m are 
the interference coefficients.
＊p < 0.01, ＊＊p < 0.001
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値に影響する可能性が考えられる。本研究では，実験時期に
よって付着藻類群落の増加率と現存量の関係に違いがみられ
た。しかし，剥ぎ取り速度の推定値は実験時期による顕著な
違いはみられなかった。人工河川の周囲には太陽光を遮るも
のがなく，実験に用いた河川水および地下水の栄養塩濃度も
高いため，人工河川に形成された付着藻類群落の一次生産力
は高い状態にあったと考えられる（Abe et al. 2007）。また，
アユの排泄が栄養塩の再生利用を促進し，付着藻類群落の一
次生産力を高めていた可能性が考えられる（e.g. Taylor et al. 

2012）。本研究では，付着藻類群落の一次生産力が高い状態
にあったため，付着藻類群落の増加率と現存量の関係の違い
が推定値に大きく影響しなかったものと考えられる。その他，
アユの剥ぎ取り速度は体サイズによって変化することが予想
される。しかし，本研究で用いたアユの体サイズは，実験時
期によって異なっていたにもかかわらず，本研究で使用した
体サイズの範囲では剥ぎ取り速度に顕著な違いはみられな
かった。今後，河川に遡上した稚アユおよび成長した大型の
アユ個体の剥ぎ取り速度を調べ，アユの体サイズと剥ぎ取り
速度の関係について検討することが必要である。
　本研究で解析した 9つの機能的反応モデルのうち，実験
で得られたデータに対する当てはまりが良く，かつ全てのモ
デル変数の有意性が確認された Arditi & Akçakaya (1990)の
type IIおよび IIIモデルが，アユの機能的反応を表すモデル
として最も適していると考えられた。しかし，数理モデルの
予測値はモデル変数の値によって異なる。今後，野外調査等
を通して，モデル変数の妥当性を検証することが重要と考え
られる。例えば，探索率は，他個体の干渉を受けていないと
きのアユの採食範囲に相当すると考えられる。また，採食し
た付着藻類の処理時間は，アユが付着藻類を採食する頻度か
ら評価できると考えられる。さらに，本研究で得られた機能
的反応モデルを用いてアユが生息する河川の付着藻類群落の
現存量を予測し，推定値と実測値を比較することでモデルの
有効性を検証することが重要と考えられる。

まとめ
　アユは，日本の河川生態系において，付着藻類群落の構造
および機能に大きな影響を及ぼし得る藻食者である。本研究
では，アユの個体数密度を調節した人工河川に形成された付
着藻類群落の現存量の時間変化から，異なる付着藻類群落の
現存量およびアユの個体数密度におけるアユの剥ぎ取り速度
（アユ 1尾が 1日当たりに基質から剥ぎ取る付着藻類量）を推
定した。実験で得られたデータを 9つの機能的反応モデルに
当てはめた結果，剥ぎ取り速度は，付着藻類群落の現存量の
みを変数とするモデルに比べ，現存量とアユの個体数密度を
入力変数とするモデルでより良く説明された。さらに，モデ
ル変数の有意性検定の結果から，付着藻類群落に対するアユ
の機能的反応を表すモデルとして，Arditi & Akçakaya (1990)

の type II，IIIモデルが適していると考えられた。今後，得ら
れた機能的反応モデルを用いてアユが生息する河川の付着藻

類群落の現存量を予測し，モデルの有効性を検証することが
重要である。
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ことを期待し，藻類学及びその関連分野において優れた研究
成果を上げた大学院修了後 5年程度以内，推薦の時点でおお
むね 40歳未満の者に授与します。

　応募手続など詳しくは日本藻類学会ホームページに掲載の
募集案内をご覧下さい。

応募締切日：2022年 12月 25日（日）必着

日本藻類学会 70周年記念特別寄稿集への寄稿の募集
　日本藻類学会は 2022年に創立 70周年を迎えます。これを
記念して，「創立 70周年記念特別寄稿集」を作成することと
しました。しかしながら，寄稿がまだあまり集まっていません。
そこで，寄稿の締切を延長して，2022年 12月 25日としまし
た。寄稿の要領につきましては，下記をご覧ください。多く
の方のご寄稿をお待ちしております。

「創立 70周年記念特別寄稿集」の概要
1．PDF版のみとし，学会ホームページで公開します。
2． 「日本藻類学会に期待すること」，「日本藻類学会の思い出」，
「記録として残しておきたいこと」などの他，内容は自由
です。

3． 原稿は，MSワードで作成し，電子メールに添付してお送
りください。氏名，タイトル，本文，所属の順に書いてく
ださい。文字数は 1000から 10000字でお願いします。写

真を添えていただいても構いません。
4．著者による校正を 1回行います。

原稿締切：2022年 12月 25日
原稿送付先および問い合わせ先：
 小亀一弘（kogame@sci.hokudai.ac.jp）
 阿部剛史（tabe@sci.hokudai.ac.jp）

　60周年の時には，和文誌に「若手からのメッセージ」が掲
載されました。今回は，特に若手に限ることなく，また，内
容を自由としていますので，お気軽に寄稿してくださいます
ようお願い申し上げます。皆様方からの奮ってのご寄稿をお
待ちしています。

 日本藻類学会




